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Resumen 

Se exponen diferentes criterios con relacion a la controvertida relacion entre la diversidad 
de especies y la estabilidad de las comunidades. Se ha argumentado que esta relacion no es clara, 
ni aparentemente directa. Por otra parte ha habido malas interpretaciones semanticas del con- 
cepto estabilidad. Unos propugnan que la diversidad estabiliza a las comunidades y otros, por 
el contrario, que las hacen dinamicamente fragiles. Es interesente percibir que las diferentes ten- 
dencias tienen parte de razon, aunque parece quedar claro que la condition basica para una con- 
tinuidad de la existencia de la comunidad, es una historia relativamente estable del ambiente 
para que puedan establecerse los mecanismos homeostaticos y el rejuego de las caracterfsticas 
de las especies, que por su parte estabilizan endogenamente y en cierta medida a la comunidad. 
Vale el criterio de R. Levins de que un racimo de hipotesis realtivamente falsas pueden dar lu- 
gar a una mas robusta. Se discute el ecosistema de arrecife coralino en este contexto. 

Abstract 

Different criteria about the controverted relationship between species diversity and com¬ 
munity stability are refered. It has been argued that this relationship is not clear nor straight¬ 
forward. On the other hand, there have been semantic misinterpretations of the concept sta¬ 
bility. Someones suggest that diversity stabilizes the communities while others support that con- 
trarily, it makes them dinamically fragile. It is interesting to perceive that the different trends 
are right in part, although it seems clear that a basic condition for continuity of existence of com¬ 
munities is a relatively stable environmental history for making possible the establishment 
of homeostatic mechamisms and the interplay of species traits, that by themselves give some 
endogenous stability to the comunity. It supports once more R. Levins’ criterion that a clus¬ 
ter of relatively false hipotheses can give up a more robust one. The coral reef ecosystem is dis¬ 
cussed in this context. 


Palabras clave: Ecologfa, diversidad de especies, estabilidad de comunidades, arrecifes. 
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LA CONTROVERSIA 

Con el concepto de estabilidad de una comunidad los ecologos pretenden medir su sensi- 
bilidad al disturbio (Begon, Harper y Townsend, 1990). Por mucho tiempo, entre los ecolo¬ 
gos la estabilidad de los sistemas ecologicos (entendida entonces como resistencia y elastici- 
dad) fue considerada una funcion del numero de especies y del nivel de interaction entre ellas, 
criterio que se adjudica a Elton (1958). May (1976) refiere que ese criterio llego a constituirse 
un axioma matematico. Por ello primaba la idea “crea diversidad y obtendras estabilidad”. Este 
criterio constituye lo que Begon etal (1990) denominan “la sabidurfa convencional”. 
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Desde mediados de los setenta, varios autores comenzaron a impugnar esa aseveracion, 
ya sea invirtiendo esa relacion causa-efecto, o planteando que no existe una clara y uni- 
voca relacion causal entre ambas caracterfsticas de los biosistemas, y especificando el 
tipo de estabilidad a que se hace referenda (entre los tantos que hay). 

Segun May (1975, 1976), Pielou (1975) y Zaret (1982), entre otros, al aumentar 
por encima de cierto valor el numero de especies y sus interacciones el sistema se hace di- 
namicamente mas fragil. Al respecto May (1975) senala que un sistema demasiado com- 
plejo no puede ser estable segun revelan las simulaciones de ecosistemas complejos, en las 
cuales se usan gran numero de compartimentos, de relaciones depredador-presa y de 
competiciones arbitrarias. 

Atendiendo a Sala (1994), la complejidad ecologica representa a la diversidad biologica 
en un sentido amplio, incluyendo no solo la diversidad de especies sino tambien la di¬ 
versidad de ecosistemas, de paisajes, de pasos funcionales y de interacciones, asi como la 
diversidad genetica de las poblaciones. Al respecto, senala que pueden haber sistemas 
con similar diversidad de especies pero complejidad diferente como resultado de una or¬ 
ganization distinta. 

Segun Frontier y Pichod-Viale (1991), en el contexto de la aparente inexistencia 
de una simple y unfvoca relacion causa-efecto entre la diversidad y la estabilidad, ademas 
de imponerse una precisa definition de los diferentes tipos de estabilidad, es necesaria 
la introduction de otras caracterfsticas de los sistemas que intervienen en sus propiedades: 
conectancia, organization jerarquica, e historicidad. 

La conectancia es definida por May (1975) como la proportion de las interacciones re¬ 
ales con respecto al numero de interacciones matematicamente posibles. Segun May, la co¬ 
nectancia no puede sobrepasar un cierto valor crftico por encima del cual las oscilaciones 
se amplifican y una parte de los elementos del sistema desaparece. Las simulaciones con 
computadoras mostraron que ese valor es del orden del 10%. La estabilidad del sistema au- 
menta con la conectancia para valores bajos de esta, despues el sistema colapsa bruscamente. 
Aunque nos parezca logico, no esta bien establecido que exista una necesaria correlation 
entre el grado de conectancia y la diversidad de especies (Begon et al ., 1990). 

La organization jerarquica de las comunidades en subsistemas interactivos constitui- 
dos a diferentes niveles de organization, que se controlan mutuamente y operan a escalas 
de espacio y tiempo diferentes permiten la persistencia de sistemas complejos. 

Un sistema formado por muchos elementos no podra existir sino con la condition 
de que este hecho de un pequeno numero de subsistemas interactivos, formados ellos 
mismos por relativamente pocos elementos, y asi sucesivamente con los subsistemas de 
menor jerarquia. En esas condiciones los conjuntos de subsistemas estaran organizados 
entre ellos de forma estable, siendo cada uno de ellos tambien estable al estar mas sim- 
plemente organizados. Entonces el sistema, asi organizado, podra ser complejo y, sin 
embargo, persistente. 

Los elementos integrantes de un mismo subsistema interactuan fuertemente enter si, 
y no peciben directa ni inmediatamente la action de los elementos del subsistema ve- 
cino, sino la action global de ese subsistema como un todo. La interaction entre los 
subsistemas es mas debil que entre sus elementos componentes. Esta es la unica forma 
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en que un sistema puede ser a la vez complejo y estable, logrando de manera coordi- 
nada asociar un gran numero de elementos con un numero limitado de interacciones. 
De lo contrario la information que llegaria a cada elemento serfa muy numerosa y mal 
coordinada, y el elemento serfa incapaz de asumir un comportamiento que lo integrara 
eficazmente a los otros. Los autores entre sus ejemplos mencionan el de una comuni- 
dad detritofaga, que es sensible a las variaciones de la cantidad de materia organica dis- 
ponible en los sedimentos, pero no lo es directa ni precisamente a los innumerables or- 
ganismos que intervienen en la formation de dicha materia organica. 

A esta jerarquizacion Begon et al. (1990) la denominan compartimentacion. Segun 
ellos, hay una aparente tendencia a que los compartimentos reflejen habitat. 

Tal estructura jerarquica o compartimentada es el resultado de la selection natural. 
Asf, un modelo de “diversidad total” que no contemple una organization jerarquica en sus 
interacciones, ni un grado limitado de conectancia, es una construction arbitraria que no 
refleja el funcionamiento de un sistema real. 

Atendiendo a Margalef (1993), los ecosistemas no estan trabados rfgidamente y siempre 
hay “cabos sueltos”, por lo tanto, las relaciones son de tipo jerarquico. Los sistemas subordi- 
nados gozan de cierta autonomfa al no ser demasiado densas, y ni muy rigurosas ni determi- 
nadas sus dependencias de sistemas perifericos mas complejos del cual forman parte. 

Las interacciones de un sistema natural estan lejos de ser, al menos completamente, 
establecidas al azar como suponen los modelos de simulation con computadoras. Estas in¬ 
teracciones son fruto de una evolution y coevolucion de los elementos al cabo de una 
historia de millones de anos, en que han sido seleccionadas las asociaciones mas esta- 
bles a expensas de las mas inestables. En esa historicidad ha quedado desarrollada la je¬ 
rarquizacion antes mencionada (Frontier y Pichod-Viale, 1991). 

Otra caracterfstica a considerar es la heterogeneidad ambiental, no concebida en los mo¬ 
delos (Pielou, 1975; Frontier y Pichod-Viale, 1991). 

Margalef (1993), apoyando a otros autores (Allen y Starr, 1982), manifiesta que 
en los sistemas complejos con subsistemas integrados dentro de sistemas mas amplios, sera 
diffcil hablar sensatamente de estabilidad. Una inestabilidad local aparente puede inte¬ 
grate en una estabilidad a mas alto nivel. Todo cambia, pero la apariencia del conjunto 
es mas persistente, lo que permite encontrar relaciones con algunos aspectos del con- 
cepto jerarquico (que acabamos de ver). 

Siguiendo el hilo de pensamiento de Margalef (1993), puede decirse que la estabi¬ 
lidad ambiental (constancia) permite el desencadenamiento ininterrumpido del proceso de 
sucesion, que como fenomeno sistemico universal (igual que los ffsicos y los biologicos) 
va dirigido a un incremento de la complejidad. Este fenomeno puede ser apreciado tanto 
a escala ecologica como evolutiva. La complejidad, a nivel de ecosistema, serfa una ex- 
presion del conjunto de especies existentes, de sus abundancias respectivas y de sus in¬ 
teracciones, y de como se integran sobre el tiempo y el espacio. 

Pielou (1975) plantea que una alta diversidad tiende a desestabilizar la comunidad, pero 
que no lo hace con la fuerza con que la constancia ambiental la estabiliza: 

ESTABILIDAD ESTABILIDAD -► ALTA 

AMBIENTAL COMUNITARIA < / DIVERSIDAD 
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Asf queda la estabilidad ambiental en el piano causal y la diversidad, como efecto. 

Begon et al . (1990) sugiere una clara relacion entre la elasticidad y la entrada de 
energia por unidad de biomasa en pie, que parece depender, en parte, de la importancia re- 
lativa de heterotrofos en relacion con los autotrofos. Una laguna, como sistema mas elas- 
tico, tiene una biomasa de heterotrofos 5,4 veces superior a la de autotrofos, mientras 
que la tundra, que es menos elastica tiene una relacion heterotrofos-autotrofos de solo 
0,004 (los autores emplean el termino resiliencia). 

Por su parte, De Angelis (1980), basandose en modelos de simulacion de flujo de ener¬ 
gia y de ciclos de nutrientes, llego a la conclusion de que “la magnitud del flujo, en este caso, 
de energia o de biomasa, por unidad de biomasa en pie a traves del sistema, esta correlacio- 
nado positivamente con la elasticidad (utilizando tambien el termino resiliencia) y que el fn- 
dice de reciclaje es determinante de esta ultima propiedad, la cual decrece en la medida que 
el grado de reciclaje se incrementa. Elio implica que cuanto mas simples son las tramas trofi- 
cas mayor es la elasticidad del ecosistema, o sea, se hace mas elastico cuanto menor es el nu- 
mero de pasos o ciclos que siguen los nutrientes antes de abandonar el sistema y cuanto ma¬ 
yor es el flujo de energia a traves de la trama alimentaria por unidad de biomasa. 

Smedes y Hurd (1981), de sus experimentos con organismos marinos incrustantes 
(fouling), concluyen que las presiones evolutivas y las estrategias ecologicas resultantes 
en las especies son mas importantes en la determination de la resistencia de las comuni- 
dades que propiedades estadfsticas como la diversidad de especies. Los efectos, segun 
ellos, en definitiva dependen de las propiedades adaptativas (estrategias bionomicas) de 
las especies presentes. Anaden que hay que considerar tambien: si el tensor actua sobre los 
productores primarios o sobre los niveles troficos superiores, si su efecto es o no selectivo 
y si es efimero o prolongado. 

Begon et al . (1990) refieren que los modelos de simulacion de Pimm sugieren que 
cuando el disturbio se produce desde arriba en la trama trofica (eliminacion de un depre- 
dador tope) una comunidad mas diversa es mas vulnerable, pero que si el disturbio afecta 
desde abajo (eliminacion de especies de la base de la trama) se cumple la “sabidurfa con- 
vencional”, o sea las mas diversas son mas estables. 

Para Pimm (1991) la estabilidad, en cualquier sentido, depende de las caractensticas de 
las especies presentes, asi como de la estructura de la trama trofica que forman dichas 
especies y los factores fisicos del ambiente. 

En los ecosistemas mas diversos existe una tendencia a un mayor predominio de es- 
trategas k, cuya limitada tolerancia fisiologica, capacidad reproductiva inferior y su cre- 
cimiento lento, hacen al ecosistema que componen menos resistente y menos elastico 
(dinamicamente fragil). Al respecto, Orians (1975) tambien refiere que el comporta- 
miento del ecosistema en respuesta a las perturbaciones depende, ante todo, de las ca¬ 
ractensticas adaptativas de los organismos residentes. 

Con esa linea de razonamiento puede suponerse que una laguna costera es compara- 
tivamente menos diversa y menos constante, pero mas resistente y mas elastica, y por lo 
tanto, dinamicamente mas robusta que un arrecife de alta diversidad. 

Otro rumbo toma Pecenko (1982), partiendo de una extensa revision bibliografica 
sobre la materia. Segun el, ultimamente se afianza el punto de vista que considera que la 
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diversidad, como propiedad de la comunidad, es reflejo de su estructura y complejidad, pero 
no necesariamente de su estabilidad. Ademas, expone el criterio de varios autores citados, 
de que la relacion de la diversidad con la estabilidad es compleja y no funcional (en ello 
coinciden Frontier y Pichod-Viale, 1991). Citando a Williamson (1973) y a Marga- 
lef (1975), manifiesta que propiedades de la comunidad tales como: la abundancia, la 
diversidad y la complejidad, por una parte, y la estabilidad, por otra, deben relacionarse 
con principios diferentes, y que segun Margalef (1975), Odum (1975) y Orians 
(1975), la relacion diversidad-estabilidad no tiene caracter directo de causa-efecto. 

Segun Orians (1975), el estudio de la interrelation entre la diversidad y la estabilidad 
de las comunidades se ha dificultado por el insuficiente perfeccionamiento de las meto- 
dologias adecuadas para su medicion, por el desigual entendimiento de estas propiedades 
en las comunidades y por la influencia que ejerce sobre ellas la heterogeneidad espacial. 

Por su parte, Odum (1975) senala que, en el contexto de esta polemica, la diversidad de las 
comunidades debe determinarse a partir de grupos funcionales importantes de organismos, como 
son los niveles troficos, o sea algo que tiene que ver con el concepto de “unidad cntica” de Brad¬ 
bury (1977) en relacion a la manifestation de una estructura u organization en las comunidades. 

Otras tendencias refieren una relacion causal entre la diversidad y la estabilidad par- 
tiendo del criterio de un efecto estabilizador endogeno de la primera (control intemo, en 
contraposition con el control extemo ejercido por las variables abioticas del ambiente). Asf, 
por ejemplo, se piensa que los sistemas complejos amortiguan las variaciones ambienta- 
les, e imprimen estabilidad al preservar el mesoclima como sucede con las selvas tropicales. 
En ese sentido, no dina que es la diversidad la causa directa de ello, sino la existencia 
de un follaje tupido formado por varios estratos que independizan en cierta medida al 
mesoclima del clima global. En otras palabras, se trata de un problema fisico concomitante 
con esa diversidad (la arquitectura del bosque). 

Igualmente, se esgrime el criterio generalmente aceptado, sobre la influencia de la di¬ 
versidad sobre la amortiguacion de enfermedades y plagas mediante diferentes mecanis- 
mos, como variedad de genotipos con resistencia diferenciada, y efectos inhibidores de la 
diversidad sobre la proliferation y ataque de las plagas. En relacion con este ultimo me- 
canismo, R. Levins (en conferencia) recomienda la siembra de huertos con surcos alter- 
nos de hortalizas diferentes (mayor diversidad), lo que trae consigo una diminution de la 
action de los insectos fitofagos, impidiendo danos mayores en las cosechas, (unas plan- 
tas inhiben la presencia de plagas que afectan a otras plantas). 

Tambien se plantean mecanismos endogenos estabilizadores basados en una homeostasis 
o control intemo dado por variados tipos de interacciones entre los componentes del sis- 
tema (competition, relacion depredador-presa, territorialidad, inhibition, parasitismo, 
modificaciones del medio, etc.) (Margalef, 1980; Frontier y Pichod-Viale, 1991). 

Dentro de la linea de estabilizacion endogena (control intemo) a causa de la diversi¬ 
dad, Margalef (1980, 1993) manifiesta que mientras mas diversos o maduros son los 
sistemas, disminuye el numero de estados a priori (aleatorios) que pueden suceder al es- 
tado inicial de referenda. O sea, se restringe la posibilidad, por ejemplo, de que cual- 
quier especie al azar colonice el habitat, sino solo aquellas que puedan “sintonizar bien” 
con la estructura preexistente, lo que induce a cierto margen de estabilizacion (constancia). 
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En otras palabras, un sistema consiste en elementos y en las interacciones entre di- 
chos elementos. Como resultado de tales interacciones los estados futuros del sistema 
quedan limitados o restringidos dentro de un numero de posibilidades que a priori (al 
azar) se podrfa imaginar mas amplio que el existente (Margalef, 1993). 

A favor de la hipotesis de diversidad-estabilidad que como vimos sugiere que un dis- 
turbio resultara en un mayor cambio en el funcionamiento del ecosistema en los siste- 
mas mas simples, se cuenta con un experimento muy reciente citado por Sala (1994) re¬ 
al izado en praderas de yerbas altas de Estados Unidos de America. Este experimento pa- 
rece evidenciar que la diversidad de especies determina la habilidad de la pradera de so- 
portar o recobrase de una sequfa severa (a mayor diversidad, mayor habilidad). 

Segun Chapin, Lubchenko y Reynolds (1995) son dos los factores que gobieman el 
impacto de la perdida o la introduccion de una especie en los procesos de un ecosistema: 

1. El numero de especies ecologicamente similares en el ecosistema, o sea, la redun¬ 
dance dentro de los grupos funcionales. Este concepto se fundamenta en el hecho de que 
cada especie redundante tiene una respuesta unica muy particular a los cambios ambien- 
tales, lo que hace que ningun cambio o extremo climatico parezca poder eliminar todas las 
especies y siempre quede alguna cumpliendo la funcion de las disminuidas o desaparecidas. 
Esto viene a constituir una especie de “seguro de vida” de la comunidad. 

2. El grado en que una especie ejerce su efecto sobre el ecosistema por medio de 
efectos cualitativos o cuantitativos (capacidad de ser sustituida). La perdida de una es¬ 
pecie que difiere en el efecto cuantitativo produciria comparativamente un efecto menor 
sobre los ecosistemas, ya que ello puede ser compensado por otras especies redundantes 
de la comunidad bajo condiciones de interaction competitiva. Como efectos cuantitativos 
pueden citarse cambios en la productividad y en la tasa de reciclaje de nutrientes. Esos efec¬ 
tos pueden ser determinados por diferencias en la talla y en la tasa de crecimiento relativa, 
que influyen en la tasa de consumo de recursos, y en la tasa de intercambio de agua y 
energia con la atmosfera (transpiration vegetal). 

Las especies con efectos cualitativos diferentes amplifican las diferencias en los su- 
ministros de recursos o alteran el sistema de disturbios y producen cambios mas drasti- 
cos en el ecositema. Ejemplos de efectos producidos por diferencias cualitativas en la 
especie introducida son: la mayor profundidad de las raices de los arboles introducidos 
producen cambios radicales en el balance hidrico local que traen como consecuencia 
diminution de la cantidad de agua (humedad del suelo y el aire) e incremento de la 
frecuencia de incendios; y el hecho de que la introduccion de plantas con mayor capa¬ 
cidad de fijacion de nitrogeno aumentan el grado de fertilization del suelo y por lo 
tanto estimulan fuertemente el desarrollo de la vegetation y cambian marcadamente la 
composition de esta. 

Los diferentes tipos de estabilizacion endogena no niegan la premisa fundamental de la 
constancia ambiental como agente causal primario y general (con aparentes excepciones) de 
la propia diversidad, la que a su vez supuestamente genere cierto margen de estabilidad por 
amortiguacion de disturbios y por regulation homeostatica. Cualquier desviacion marcada 
del regimen de fluctuaciones ambientales bajo el cual ha evolucionado un sistema, amenaza 
su existencia como tal y, supuestamente, en mayor medida cuanto mas complejo es. 
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Conviene acotar aqui que en ecologfa la homeostasis se refiere a la capacidad de las po- 
blaciones de autorregularse y permanecer mas o menos constantes, pero a condition de que 
el ecosistema en que viven este en equilibrio (Arana, 1984). 

Existen varios modelos que tratan sobre la relacion entre la complejidad ecologica y 
la funcion del ecosistema. En un extremo estan los que plantean que cada especie juega un 
papel unico en el funcionamiento del ecosistema, y por lo tanto su elimination conduce 
a cambios en la funcion del ecosistema (organicismo de Clements). En el otro extremo se 
sugiere que la mayona de las especies son redundantes y que cambios en la complejidad 
ecologica (composicion y abundancia de las especies) no necesariamente conducen a 
cambios en la funcion (Sala, 1994 citando otros autores). 

Frontier y Pichod-Viale (1991) expresan que es peligroso, que admitiendose la te- 
oria de la estabilidad de los sistemas complejos, caer en un “organicismo” exagerado 
considerando al ecosistema como un gran organismo dentro del cual cada interaction 
juegue un papel indispensable en su funcionamiento como sucede con un ser viviente. 
Las interacciones que subsisten son las viables y no solamente las necesarias. Segun 
Margalef, en la naturaleza existe una diversidad, que si bien es inferior a la que genera ines- 
tabilidad, es aim superior a la diversidad necesaria para la estabilidad. Es lo que el llama 
“lo barroco dentro de la naturaleza”. En otras palabras, existen especies y procesos que pue- 
den coexistir, pero que no son indispensables para el funcionamiento global. 

Sutherland (1981) asume otra position frente a esta problematica cuando opina que 
la busqueda de una relacion entre la diversidad y la estabilidad no tiene sentido, y que 
los ecologos deben dedicarse a preguntarse cuestiones mas especificas como por ejemplo: 
^Como reacciona una comunidad local ante un disturbio especifico? Esta sugerencia la sus- 
tenta en la gran complejidad de la problematica, en la que hay que tener en cuenta que fre- 
cuentemente las comunidades no estan en un “punto de equilibrio”; y en el hecho de que 
pueden existir mas de un punto posible de equilibrio (determinados por diferentes ca- 
sualidades historicas, aun bajo las mismas condiciones ffsicas del habitat) y de que es¬ 
tan implfcitos problemas de escala espacial y temporal de los disturbios, asi como el 
tiempo medio de generacion de las comunidades. Segun muestra Sutherland (1981), la 
forma en que se relacionen la escala temporal y el tiempo de generacion deriva en mas de 
un resultado final posible en la composicion y la estructura de las comunidades. 

Sala (1994) manifiesta que existen evidencias que avalan varias hipotesis disponi- 
bles que explican la diversidad como una funcion de las propiedades de los ecosistemas, 
pero que sin embargo se ha hecho menos esfuerzo en comprender los efectos de la com¬ 
plejidad ecologica (o los cambios de esta) sobre el funcionamiento de los ecosistemas 

Con relacion a la tematica que nos ocupa, Frontier y Pichod-Viale (1991) llegan a 
la conclusion de que la cuestion de la permanencia de un ecosistema es compleja y que esta 
propiedad envuelve procesos muy diversos. Algunos ecosistemas son permanentes de- 
bido a que poseen estructuras simples y robustas gracias a la presencia de especies tole- 
rantes con habitos saturantes (como son los pastos de los medanos estuarinos de Salicor- 
nia sp.). Por el contrario, otros son los mecanismos de estabilizacion de cantidades (bio- 
masas, flujos) o de la composicion en especies en un ecosistema complejo de interaccio¬ 
nes en el seno del cual las especies se controlan. Solo en este ultimo caso puede decirse 
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que la permanencia del ecosistema tiene (yo diria en parte) una propiedad homeostatica. 

Concluyen, ademas, que los ecosistemas con una diversidad optima (suficiente, pero 
no demasiado grande, para que el sistema pueda perdurar) y una estructura jerarquica de 
subsistemas de interaction, a diferentes escalas de espacios y tiempos, son los mas esta- 
bles (constantes) y los mas resilientes, pero al mismo tiempo los mas vulnerables. Segun 
ellos, estas propiedades estan fundadas sobre una estructura a menudo delicada que ha 
tornado largo tiempo para establecerse y optimizarse. Naturalmente, ello entrana el re¬ 
quisite determinante de un perfodo equivalente de suficiente estabilidad en el medio. De 
este modo, dicen: “no se sabe si pensar que la estabilidad homeostatica depende de la di¬ 
versidad de la comunidad o si la homeostasis se desarrolla sobre la base de una estabili¬ 
dad de las condiciones ambientales”. 

Ademas existe la situation de la estabilidad de una comunidad senil, derivada de una 
estabilidad del medio a un plazo muy largo (secular), en que la constancia se debe mas a 
la robustez y longevidad de las especies que a mecanismos homeostaticos que antes ope- 
raban en ella. En esta comunidad la diversidad es inferior a la optima por la dominancia 
de algunas pocas especies competitivamente fuertes (estrategas k) que han terminado 
monopolizando el espacio. Dichos autores terminan su conclusion planteando que sin 
duda una fuerte diversification hace al sistema inestable y que por ello los indices de di¬ 
versidad no alcanzan valores por encima de ciertos lfmites. “En realidad la diversidad 
alta es una consecuencia de la estabilidad definida de manera apropiada; pero no una 
causa, activa e independiente, de dicha estabilidad” (Margalef, 1993). 

Otro aspecto que dificulta el abordaje de la problematica es la ambiguedad a que es- 
tamos expuestos cuando observamos una modification de un ecosistema ante un distur- 
bio (Frontier y Pichod-Viale, 1991). Puede pensarse que un sistema se estabiliza pre- 
cisamente modificando algunas de sus caracteristicas pero conservando invariablemente 
su estructura, o bien reacciona pasando a constituir otro sistema altemativo. Entonces, 
partir de que modificaciones puede decirse que el sistema inicial dejo de serlo, para con- 
vertirse en uno nuevo? La distincion sin duda corre el riesgo de ser subjetiva y arbitraria. 
El flujo de energfa o la biomasa total pueden ser estables (constantes) mientras que la 
composicion especffica no lo es, y aun mientras esta cambia. Pueden aparecer fluctua- 
ciones importantes, a veces destructivas, cuando una composicion especffica es dema¬ 
siado rfgida. Entonces, las variaciones en la composicion pueden interpretarse como va- 
riaciones adaptativas del sistema inicial (Frontier y Pichod-Viale, 1991). 

De forma muy interesante Pimm (1991) expresa la causa de tanta disputa y malenten- 
dimiento: los ecologos estan mirando a una combination de cinco definiciones de esta¬ 
bilidad (y son mas), tres definiciones de complejidad (numero de especies en el sistema, 
grado de conectancia de la trama trofica, y abundancia relativa de las especies) y tres ni- 
veles de organization (poblacion, comunidad, ecosistema), que dan un total de 45 (o 
mas) posibles preguntas acerca de las relaciones entre complejidad y estabilidad. Raramente 
dos ecologos se refieren a la misma cuestion. 

Esto se agrava cuando, ademas, a un concepto se le ha adjudicado mas de un signifi- 
cado (por ejemplo, resiliencia). Por eso es muy fundamental tener muy claro con que ter- 
minos se habla, para evitar discusiones que solo llevan a malentendidos. 


20 


Diversidad de especies y estabilidad de las comunidades 


Creo conveniente traer a eolation una conclusion de Begon et al . (1990) de que 
esta claro que no hay tal estabilidad de una comunidad. La estabilidad varia con el as- 
pecto que se estudia de la comunidad y la naturaleza de la perturbacion. Ademas, sostie- 
nen la hipotesis de que las comunidades mas complejas son menos propensas a volver a 
su estado anterior a una perturbacion y son mas vulnerables a los disturbios artificiales. En 
ese sentido, refieren, que la complejidad y la estabilidad pueden estar asociadas. 

Experiments de elimination de especies que contribuyen muy poco a la produccion 
de praderas intactas de gramineas dieron por resultado una compensacion total de dicha 
produccion por parte de las restantes especies. Al eliminarse las que contribuyen mode- 
radamente a la produccion solo hubo una compensacion parcial. Al hacerlo con las que mas 
contribuian se produjo una importante reduccion de la productividad. De ahf se sugiere que 
es importante identificar aquellas especies que tienen un maximo efecto sobre los pro- 
cesos del ecosistema ya que los resultados dependen no solo de los cambios en la com¬ 
plejidad ecologica, sino tambien de cuales especies son eliminadas o anadidas (Pimm, 
1991 ; Sala, 1994; Chapin et al ., 1995). Por ello es dificil determinar en que medida es 
la diversidad o los atributos de esta lo que determina la persistencia del sistema. 


EL ARRECIFE CORALINO EN ESTE CONTEXTO 

Una vez abordados algunos criterios relacionados con la supuesta relation diversidad- 
estabilidad, a continuacion se enfoca la problematica hacia ejemplos en ecosistemas de arre- 
cifes, considerados como paradigmas de complejidad y diversidad en el medio marino. 

De acuerdo con Wells (1988), los arrecifes eran considerados ecosistemas fragiles entre 
los anos 60 y principios de los 70, vulnerables a la actividad humana y lentos en recobrarse de 
un dano (citando a Johannes, 1975). Segun la fuente, trabajos subsecuentes condujeron a ideas 
contrastantes, de que los arrecifes son dinamicos e inestables, y de que el autorreemplazo y re¬ 
cuperation de los disturbios naturales es normal y contribuye a la alta diversidad del arrecife 
(Connell, 1978). A continuacion refiere que estas teorias han sido revisadas por varios autores 
con el consenso que los arrecifes son quizas no tan fragiles como antes se pensaba. 

Dustan (1987), considerando el gran impacto que estan ocasionando diferentes factores 
biologicos (los recientes eventos de blanqueamiento y otras enfermedades de los corales, y mor- 
talidad epidemica del erizo negro) expresa que aparentemente los arrecifes de coral son ecosis¬ 
temas dinamicos que pueden cambiar rapidamente. No me parece que disturbios de tal enver- 
gadura sea un buen argument para apoyar la suposicion de un gran dinamismo en los arreci¬ 
fes. Ello mas bien apunta hacia lo contrario, o sea a una gran vulnerabilidad o fragilidad, sobre 
todo si el blanqueamiento se atribuye a un ligero increment de la temperatura hasta un valor de 
31.5°C, como fue observado por Coffroth etal (1984) en el arrecife de San Bias, Panama, aso- 
ciado al fenomeno de El Nino. Debe hacerse notar que en este caso esa gran dinamica se inhere 
de un rapido proceso de degradation y no de sucesion secundaria o de recuperation. 

Por otra parte Dustan (MS) expresa que la sobrepesca regional de Bahamas ha redu- 
cido los stocks de peces herbfvoros, lo que ha propiciado la reduccion de la cobertura co- 
ralina por la competition con las algas, lo que es otro indicio de vulnerabilidad. 
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Segun Lessios, Glynn y Robertson (1983), Lessios, Robertson y Cubit (1984), 
Liddel, Ohlhorst y Stephen (1984) y Bak (1985), luego de la gran mortalidad de erizos 
negros (Diadema antillarum) a principio de los 80, se ha producido una descontrolada 
proliferacion de algas, que son las principales competidoras por el espacio y la luz en los 
arrecifes. Elio puede constituir otro ejemplo de cuan fragil ha sido el ecosistema de arre- 
cife ante la merma de una especie fundamental, que rompio el aparentemente delicado 
balance competitivo entre las algas y los corales. Este fenomeno se ve agravado cuando 
a causa de la contamination se exceden los umbrales de concentration de sales de fosforo 
(principalmente) y nitrogeno que determinan el dominio de las algas sobre los corales. 

Yoshioka y Yoshioka (1989) documentan que a causa de la virtual desaparicion de 
Diadema en el S de Puerto Rico, el subsecuente desarrollo de algas filamentosas sobre los 
pavimentos rocosos cubiertos por una delgada capa de arena inestable tuvo una accion 
estabilizadora de la misma. Consecuentemente en las bajas protuberancias del relieve, 
donde antes se produtia abrasion, se manifesto un marcado reclutamiento de gorgona- 
ceos (y quizas otros organismos sesiles). Esto constituye otro ejemplo de cuan marcada 
puede ser la respuesta a un cambio en la comunidad arrecifal como consecuencia de la 
merma de la poblacion de una especie (el erizo), pero tambien avala una cierta agilidad de 
respuesta, en este caso positiva, para los taxa sesiles mediante un intenso reclutamiento en 
parches subitamente disponibles. 

Esta dinamica refleja tambien la accion parcheada de diferentes tipos de disturbios, que 
se proyectan de forma diferenciada segun el tipo de sustrato o de geomorfologia local y 
que hacen del biotopo un rico mosaico de etapas sucesionales en las que primero se pro¬ 
duce, como regia, la invasion de especies oportunistas que posteriormente son acompanadas 
y hasta sustituidas por especies mas aptas competitivamente. 

El famoso caso de la proliferacion de la estrella de mar “corona de espinas” Acanthaster 
planci , con la consecuente destruction masiva y extensiva de los corales (sus presas) en 
el Pacifico (Glynn, 1984, 1985; Colgan, 1987; etc), es otra ilustracion de cuan facil 
puede romperse el balance ecologico de un arrecife. 

Segun Birkeland (1984) las explosiones poblacionales de la estrella se producen por 
grandes florecimientos de fitoplancton inducidas por los pulsos de nutrientes que aca- 
rrean los escurrimientos de aguas temgenas en islas elevadas como consecuencia de 
fuertes lluvias despues de largos perfodos de sequia. Estas altas concentraciones de fito¬ 
plancton garantizan la alimentation y por lo tanto una mayor sobrevivencia de las larvas 
de la estrella y un reclutamiento superior. Esta hipotesis es cuestionada por Babcock y 
Mundy (1993) al no haber observado una coincidencia entre los meses lluviosos (de 
monzones) y la epoca de desove de la estrella. 

Otros autores atribuyen la explosion poblacional de la estrella a la sObrepesca de pe- 
ces depredadores y de erizos protectores de corales (Viders, 1990). 

No obstante, Colgan (1987), en sus investigaciones sobre los corales de los arrecifes 
de Guam, plantea que la recuperacion de estos arrecifes del dano producido por la estre¬ 
lla “corona de espinas” ocurrio mas rapidamente (alrededor de 10 anos), que lo que pre- 
decia un modelo de equilibrio estable (varias decadas) debido a que no se requirieron 
cambios sucesionales de largo plazo. Tambien expresa que esta recuperacion fue acelerada 
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porque la estrella no destruyo la integridad estructural de la armazon del arrecife, y que las 
especies presa preferidas tienen mayores tasas de reclutamiento y de crecimiento (opor- 
tunistas) y fueron las que mas rapidamente iniciaron la recolonizacion. 

Es interesante hacer notar aquf que, segun Bonem (1984), los arrecifes se recuperan al- 
rededor de 10 anos despues de una catastrofe de sedimentacion. Por su parte Shinn (1976) 
refiere que la recuperacion en los arrecifes de Florida afectados por un huracan es relati- 
vamente rapida (segun el, los arrecifes de Florida son afectados por un huracan cada 6 anos 
como promedio); mientras que Grigg y Maragos (1974) plantean que en Hawaii los arre¬ 
cifes toman 20 a 50 anos para alcanzar la diversidad optima Q,inicial?) despues de un dis- 
turbio severo como el cubrimiento por lava volcanica. En el caso referido por Shinn (1976) 
evidentemente se trata de una comunidad adaptada a disturbios relativamente frecuentes, 
dominada por corales con altas tasas de crecimiento o reclutamiento. 

Por su parte, Cook, Dodge y Smith (1993) estiman que seran necesario 100-150 
anos para recuperar la cobertura de corales que existia en un arrecife de Bermudas afec- 
tado por el encallamiento de un buque, lo que explican en parte por el lento crecimiento 
de las especies de Diploria. 

Mas bien, las evidencias sobre las respuestas de los arrecifes a los disturbios apuntan 
hacia un cierto equilibrio dinamico de procesos constructivos y destructivos en parches 
(Connell, 1978) en los arrecifes que exhiben una marcada constancia en sus variables co- 
munitarias. Cuando los procesos destructivos, por su frecuencia e intensidad exceden a los 
constructivos, se producen derivas hacia su degradacion permanente o temporal segun la 
dinamica de los disturbios en relacion a los tiempos de generacion de los corales, ha- 
ciendo alusion a los criterios de Sutherland (1981). 

Cameron (1977) sugiere que en vez de aludir a la alta diversidad de los arrecifes, son 
muchos factores (que operan en escalas diferentes de tiempo o espacio) los que contribuyen 
a su persistencia y organizacion. 

Sin embargo, De Angelis y Waterhouse (1987) opinan que los estados de equili¬ 
brio estable no deben ser vistos como propiedad fundamental de los sistemas ecologicos, 
sino como una propiedad que puede emerger asintoticamente de la extrapolation a una es- 
cala espacial suficientemente grande. 

En la misma linea de pensamiento, Spight (1974) refiere que en una comunidad los 
cambios locales caoticos pueden verse promediados a una escala mayor. De este modo la 
estructura comunitaria de un sector relativamente homogeneo de un arrecife (zona ecologica 
o biotopo del arrecife) no sena mas que el producto de una dinamica interna compleja; mas 
si se trata de areas mas expuestas a perturbaciones. 

Elio tendena a ser diferente hacia las partes mas profundas de los arrecifes someti- 
das a una mayor benignidad y constancia ambiental. Quizas solamente en este ultimo 
caso pudiera pensarse en una situation proxima al equilibrio donde jueguen un papel 
predominante los factores determinfsticos en la estructuracion de las comunidades y 
donde, muy probablemente, la fragilidad sea mayor. 

Sin embargo, un plazo de estabilidad muy largo (siglos) conducina a lo que Frontier 
y Pichod- V iale (1991) denominan estado de senescencia, en que unas pocas especies 
competitivamente aventajadas escapan a los controles demograficos y terminan monopo- 
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lizando el habitat. Esto ultimo pudiera ser el caso de aquellos escarpes profundos (por 
ejemplo, a 30-40 m) poblados por escleractineos laminares de una o dos especies que por 
su capacidad de competir por el espacio en condiciones de iluminacion limitada terminan 
por monopolizar el fondo al cabo de decenas de anos o siglos de estabilidad ambiental. 

El hecho de que las componentes de esta controversia aportan elementos aparente- 
mente veridicos (importancia basica de la estabilidad ambiental, fragilidad dinamica in- 
ducida por una diversidad o constancia demasiado alta, regulaciones homeostasicas, 
efecto de la redundancia, caractensticas de las especies involucradas, relacion indirecta en- 
tre el numero de especies y la estabilidad de la comunidad, etc.), cuando se analizan en con- 
junto nos lleva a pensar en el criterio de R. Levins (citado por Bradbury, 1977) de que 
un racimo de hipotesis relativamente falsas puede dar lugar a una hipotesis mas robusta. 

De lo antes dicho, procede traer a colacion el hecho de que cuando se menciona al arre- 
cife tal parece que se hace referenda a un todo relativamente uniforme cuando en realidad, 
a lo largo de su perfil batimetrico, se suceden zonas ecologicas con ambientes muy disi- 
miles que se traducen en una marcada zonacion diferencial de la composicion y la estruc- 
tura de las comunidades. No debemos llevar a una misma expresion conceptual (“arre¬ 
cife”) a la cresta arrecifal, a la zona de Pterogorgia , a la zona mixta, a los diferentes talu- 
des, a la parte mas profunda, etc., ya que en cada uno de estos biotopos son diferentes los 
regimenes ambientales, los balances de destruccion-construccion y las comunidades. 

Es posible que muchos autores, al referirse a lo complejo, diverso y exhuberante del 
arrecife, hayan tenido en mente las partes mas benignas y constantes (profundas) de ese 
ecosistema. Solo en estos habitat arrecifales pudiera pensarse en un equilibrio dinamico 
como lo define Przemylaw (1984): “estado dinamico de los procesos ecologicos donde 
la production y la descomposicion de la materia organica alcanzan un balance dentro de 
un ciclo natural completo del sistema, sin cambios estructurales en el tiempo”. De otro 
modo, los autores se estarian refiriendo al arrecife en su conjunto, en cuyo caso se tratarfa 
de una diversidad y una estructura derivada de una mezcla de entidades (biotopos) dife¬ 
rentes, lo que conceptualmente es dificil de manejar e interpretar en el presente contexto. 

Es conveniente traer a colacion que, de acuerdo con Dustan (MS), la asociacion entre 
los corales y las zooxantelas es facilmente destruida por condiciones ambientales subop- 
timas. La naturaleza entretejida de la ecologia de los arrecifes de coral es tal que cuando 
los corales decrecen en su exhuberancia, el proceso de crecimiento (construction) del 
arrecife disminuye y el ecosistema completo empieza a cambiar. Son ademas bien cono- 
cidos los estrechos margenes de requerimientos de habitat de los componentes del arrecife. 
De ello se hace evidente que desviaciones relativamente pequenas de los margenes de 
fluctuation ambiental, a que estan adaptados los arrecifes, pueden infligir grandes trans- 
formaciones en la composicion y estructura de sus comunidades. 

El caracter estenotermal de la simbiosis de las zooxantelas con los corales, segun Dustan 
(MS), esta teniendo ya grandes implicaciones en relacion con los cambios climaticos inducidos 
por el “efecto de invemadero” y con los eventos del “El Nino”, que se traduce en el mencionado 
blanqueamiento de corales en el Pacifico y el Caribe. Coffroth, Peters y Lasker (1984), como ya 
se dijo, observaron que una temperatura de 31,5°C indujo la expulsion de zooxantelas (blanque¬ 
amiento) en gorgonaceos, corales, zooantfdeos y anemonas en el arrecife de San Bias, Panama. 
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Si bien existen resultados y criterios que revelan que los arrecifes son mas dinami- 
cos ya que se recuperan mas rapidamente de lo que se pensaba (mas elasticos) y que 
tampoco son tan fragiles como se crefa (lo que aun dudo, y no me re Hero a su aparente ro- 
bustez a gran escala temporal y espacial), ello no rechaza la hipotesis de su relativa fra- 
gilidad y su comparativamente lenta tasa de recuperacion de perturbaciones, sobre todo, 
si se trata de disturbios producidos por el hombre, con los cuales, por su caracter relati- 
vamente reciente, los arrecifes no han sufrido un proceso de adaptation genetica. Ademas, 
aun no esta probado que los arrecifes, de forma generica, sean mas robustos, mas resilientes 
y mas dinamicos a escala ecologica que otros ecosistemas de ambientes mas fluctuantes 
(estuarios por ejemplo), ni creo que hayan evidencias de peso que lo hagan sospechar. 

A mi entender, magnificar con cierto sensacionalismo y apresuramiento los resultados 
que dan luz sobre una mayor robustez que la que se pensaba, sin reconocer que ello por 
el momento no invalida la hipotesis de su relativa fragilidad (sobre todo si es comparada 
con la de otros ecosistemas marinos), es un acto que encierra estrategicamente cierto pe- 
ligro en el contexto del manejo y conservation de esos ecosistemas. 

Los arrecifes pueden ser considerados robustos a gran escala temporal y espacial (global- 
mente robustos). Segun Wilkinson (1993) y otros, tambien lo son ante disturbios severos na- 
turales, que llegan incluso a ser beneficiosos (anado: si no sufren sinergia con otros factores de 
origen humano), no asi ante la accion cronica de la actividad del hombre, como la contami¬ 
nation, sobreexplotacion pesquera, dano mecanico, sedimentation por deforestation, etc. 

Creo por lo tanto que es preferible terminar este topico diciendo que por el momento, 
en vez de “crea diversidad y tendras estabilidad”; es preferible recomendar “conserva la 
estabilidad ambiental y conservaras la diversidad”, sin que se pretenda negar la contribution 
de la diversidad o sus atributos a la estabilidad endogena. 
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